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RESUMEN.— os autores analizan críticamente el significado de términos como suce- 
sión, substitucion, ecotono y sistemas fitomorfogenéticos. Para precisar su sentido fitogeográfico 
tienen en cuenta las dos variables que condicionan las fluctuaciones de los fenómenos vitales: 
espacio y tiempo. Las nociones de sucesión y substitución implican una modificación de los pa- 
rámetros florísticos (y eventualmente estructurales) de las comunidades en un lugar concreto, 
siendo la variable principal el factor tiempo e implicando la noción de substitucion la irreversibili- 
dad actual del fenómeno biológico. 


El ecotono es una realidad espacial perfectamente delimitada, que exige la presencia 
de un gradiente y su desplazamiento da cuenta de los mecanismos de sucesión o de substitu- 
ción. Finalmente, el sistema fitomorfogenético permite aprehender el conjunto de los procesos 
evolutivos que actúan sobre una serie de ambientes relacionados por ecotonos y que determi- 
nan las velocidades respectivas de transformación (sucesiones o substituciones) de las comuni- 
dades asociadas. 


RÉSUMÉ —Les auteurs se livrent à une analyse critique des termes succession, subs- 
titution, écotone et systèmes phytomorphogénétiques. Ils s'attachent à préciser le sens que re- 
couvrent ces termes du vocabulaire phytogéographique prenant en compte les deux variables 
canalisatrices des fluctuations des phénomènes vitaux: l'espace et le temps. Les notions de suc- 
cession et de substitution impliquent une modification des paramètres floristiques (et éventue- 
llement structuraux) des communautés en un lieu donné, la variable majeure en cause étant le 
facteur temps, la notion de substitution impliquant l'irréversibilité actuelle du phénomène biologi- 
que. 


L'écotone est une réalité spatiale parfaitement délimitée exigeant la présence d'un gra- 
dient et le déplacement d'un écotone relève de mécanismes de succession ou de substitution. Le 
système phytomorphogénétique enfin permet d'appréhender l'ensemble des processus évolutifs 
agissant sur un enchaînement de milieux reliés par des écotones et déterminant les vitesses 
respectives de transformation (successions ou substitutions) des peuplements associés. 


SUMMARY.—The authors propose in this paper a critical analyse of the following terms: 
succession, substitution, ecotone and phytomorphogenetic system. They try to precise the mea- 
ning of these concepts taking into account the two variables: space and time. Succession and 
substitution imply a modification of floristic (and possibly structural) parameters of communities 
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in a fixed area. Time is here the main concerned variable. Notion of substitution implies also irre- 
versibility of the biological phenomenon. 


Ecotone is a perfectly delimited spatial reality linked to the existence of a gradient. The 
transfer of an ecotone is a matter for mechanisms of succession or substitution. At last, phyto- 
morphogenetic system allows to take into account the whole evolutive processes who act on dif- 
ferent areas linked by ecotones and who lead to more or less speedy transformations 
(successions or substitutions) of associated populations. 


Tous les travaux ayant trait à la dynamique de la végétation prennent normale- 
ment en compte les deux variables "espace" et "temps". Or, s'il est facile de percevoir un 
phénoméne dans l'espace, de décrire la juxtaposition de différents phytofacies, d'en 
quantifier les paramètres et de se laisser aller à considérer ces unités de végétations 
comme des états actuels, dérivés d'un état antérieur, juxtaposés sur la voie de transfor- 
mations insensibles devant conduire à l'état postérieur représenté par l'autre facies con- 
tigú, il n'est par contre pas toujours aisé d'apporter le preuve temporelle de cet enchaí- 
nement spatial, surtout lorsque la démarche se situe dans les milieux de montagne et, 
plus particulièrement, dans les espaces supraforestiers. 


Nous nous proposons donc d'aborder d'une façon critique, dans le cadre de cette 
note, la question des relations spatio-temporelles entre formes de végétations juxta- 
posées en nous situant dans le cadre de la montagne pyrénéenne. 


Successions, substitutions, écotones et systèmes phytomorphogénétiques sont 
des concepts qui privilégient, à des titres divers, les composantes spatiales ou tempore- 
lles d'un phénomène (présumé) dynamique. 


SUCCESSIONS 


Nous considérons qu'il y a succession toutes les fois que sur un site déterminé il 
est donné d'assister à des modifications qualitatives et quantitatives de la structure et 
de la composition floristique du peuplement végétal, les transformations perçues 
s'inscrivant dans le cadre d'une évolution logique du couvert végétal de la parcelle en di- 
rection de la végétation potentielle que celle-ci serait en mesure d'abriter. 


Ces transformations peuvent être plus ou moins accélérées ou ralenties en fonc- 
tion des qualités mésologiques de l'environnement physico-chimique, mais aussi des 
stratégies offensives ou défensives des espèces co-biotiques; en tout état de cause, 
ces transformations se produisent à l'intérieur d'un périmètre déterminé et la variable 
majeure est ici le facteur temps. Il est évidemment possible de trouver juxtaposés diffé- 
rents facies représentatifs de cet état de succession, état de succession dont on pourra 
toujours prédire quel sera à terme (en l'absence bien sûr d'agression extérieure) 
l'aboutissement. 


Il convient néanmoins de se garder de se laisser influencer par la juxtaposition de 
facies suggérant l'idée d'un passage progressif de l'un à l'autre. C'est ainsi que bien des 
végétations dites "pionniéres” d'éboulis sont en fait des formes de végétation spécia- 
lisées qui ne sont dans la majorité des cas nullement "destinées à évoluer vers des mi- 
lieux prairiaux". ll sera bien sûr toujours possible d'avancer l'argument qu'avec les siè- 
cles, voire les millénaires, les transformations prédites devraient, selon toute logique, se 
réaliser. Mais l'on peut aussi répondre que des modifications mésoclimatiques sont en 
mesure de se produire dans le cadre de l'échelle-temps retenue et que l'éventualité envi- 
sagée s'appuie sur un postulat de stabilité des variables autres que biotiques. 


La notion de succession doit être appréhendée dans une échelle temporelle per- 
mettant d'en saisir 'enchainement stationnel des étapes. Il faut aussi considérer que les 
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transformations de la végétation enregistrées au sein d'une succession s'accompagnent 
nécessairement d'une augmentation de la phytomasse, cette dernière atteignant son op- 
timum lorsque la végétation potentielle est devenue effective. 


ll convient donc de dissocier la notion de succession de celle d'évolution possible 
ou présumée suggérée par l'observation d'un écotone. Ainsi, dans l'exemple de la végé- 
tation "pionniére” d'un éboulis, on doit toujours dissocier l'éventualité d'une évolution 
possible vers un milieu de pelouse de la réalité d'une succession se traduisant par 
l'augmentation de la phytomasse. Bien sûr, on fera remarquer que toute la série des éta- 
pes intermédiaires peut être observée le long d'un transect partant du milieu mobile pour 
aboutir au substrat désormais stabilisé et complètement enherbé et qu'il s'agit là d'une 
réalité difficile à nier. Ce à quoi nous répondrons que cet enchaînement de facies traduit 
un phénomène d'emprise de la pelouse sur la rocaille (à moins que ce ne soit l'inverse qui 
se produise, fait souvent observé mais que la plupart des auteurs ne semble pas avoir 
relevé) et que le processus relève alors d'un mécanisme de substitution ou de déplace- 
ment d'écotone pouvant mettre en jeu des variables autres que biotiques. A l'heure ac- 
tuelle, il est impossible d'envisager l'implantation ou le maintien de la pelouse au sein de 
` l'éboulis dont la végétation représente un véritable climax stationnel et, dans ces condi- 
tions, une succession n'est pas concevable. 


La notion de succession doit donc être envisagée avec une échelle temporelle 
permettant de saisir le déroulement stationnel des étapes. 


Si l'aboutissement de la succession doit conduire à la végétation potentielle, 
c'est-à-dire à celle qui au même instant représenterait la communauté saturée en espè- 
ces et en individus possédant la phytomasse maximale susceptible de se développer sur 
le site, il importe donc de savoir exactement quelle peut être celle-ci et de la replacer 
dans le cadre de ce qu'il est convenu d'appeler les climax. Or, si la démarche peut parai- 
tre (relativement) aisée tant que l'on opère à des niveaux accessibles à la forêt, elle de- 
vient plus délicate en amont des limites altitudinales des peuplements arborés, là où en 
l'absence permanente du tampon forestier la multiplication des méso- et des microclimats 
la rend plus aléatoire. 


Dans nos montagnes de l'Europe tempérée, l'altération des climax forestiers est 
surtout une altération anthropique et c'est donc en fonction de l'état d'artificialisation ac- 
quis et de la plus ou moins grande ancienneté de la cessation locale de la pression hu- 
maine que vont se dérouler les étapes successives des transformations devant recon- 
duire au climax. Ces phénomènes de successions sont en général bien connus et ont 
donné lieu à d'innombrables études aboutissant à des schémas tels que: champs ou pá- 
turages abandonnés - lande - lande boisée - forêt, ou encore coupe - végétation de clai- 
rière - régénération - boisement - forêt. Les successions qui obéissent à ces schémas 
généraux présentent évidemment des variantes de combinaisons spécifiques et de dé- 
tails selon les niveaux altitudinaux, les caractéristiques pétrochimiques du substrat, les 
essences forestières spontanées ou localement introduites. 


Si, dans certains secteurs, l'évolution sylvatique est directement le fait de 
l'essence présumée climacique, il est des cas où le retour au climax prend des chemins 
détournés et où des peuplements forestiers fermés peuvent localement donner 
l'impression de représenter la végétation potentielle alors qu'ils ne sont en fait que des 
épisodes intermédiaires à inertie de longue durée sur la voie du retour au climax. A cet 
égard, la prise en compte des données palynologiques peut être riche en enseignements. 


C'est ainsi que dans le massif oriento-pyrénéen du Mont Coronat, on a pu démon- 
trer (BAUDIÈRE £ al., 1986) que la hêtraie, dont l'aire actuelle recouvre une grande superfi- 
cie en versant nord, n'était qu'une formation transitoire devant conduire à la réinstallation 
de la sapinière et que sur les secteurs de déprise pastorale récente, l'abandon des te- 
rrains de parcours a été suivi de l'installation d'une lande à génistées évoluant en pinède, 
à haute densité de tiges, ‘de Pin sylvestre, essence à potentiel de dissémination effi- 
cace. Le Hêtre s'installait ensuite sous le couvert des Pins et, laissée à son évolution 
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naturelle, la pinède évoluait en formation bi-strate, avec une canopée de résineux et 
sous-bois de feuillus sous lequel la régénération des Pins s'avérait totalement impossi- 
ble. Le développement du Hêtre conduisait ensuite à un changement profond de la phy- 
sionomie du peuplement, se présentant sous un facies de hétraie renfermant encore des 
pins résiduels à vitalité très faible, prélude à leur disparition, tandis que ga et là quelques 
pieds épars de Sapins commencent à réapparaître. La succession est ici évidente. 


De tels phénomènes de successions traduisant une évolution progressive après 
déprise anthropique peuvent être observés tout le long de la chaîne pyrénéenne, mettant 
en jeu, en fonction des niveaux altitudinaux, des espèces arborescentes sociales diffé- 
rentes. Ainsi, dans la vallée du Galbe (Capcir, Pyrénées-Orientales) où l'activité des 
charbonniers fut intense, la recolonisation forestière sur le versant nord de la vallée fut 
d'abord le fait du Pin à crochets dont les semenciers couronnaient les crêtes limitrophes 
et conduisit à l'installation d'une pinède équienne à sous-bois de Rhododendron. Le Hêtre 
s'est ensuite installé sous la pinède selon un mode comparable à celui perçu sur le mas- 
sif du Mont Coronat, entrainant la régression du Rhododendron compensée par 
l'extension de la Myrtille. C'est dans cette ambiance de hêtraie, dans laquelle persistent 
encore les vestiges dépérissants de la pinède de recolonisation, que sont installés, et 
continuent de le faire, les Sapins, tandis que les régénérations du feuillu font désormais 
complètement défaut. L'évolution vers la sapinière paraît ici inéluctable. L'analyse phy- 
tocénologique des peuplements et la restitution schématique de la structure verticale 
des peuplements par la méthode des pyramides de végétation (BERTRAND,1966; 
BAUDIÈRE, 1975) rendent bien compte de la réalité de ce phénomène. 


Dans les exemples que nous avons retenus, les successions mettaient en jeu des 
espèces différentes. || est aussi des cas où elles sont le fait d'une même espèce et où 
les transformations observées ne concernent que les strates basses de la forêt. 
L'exemple de la forêt d'Osséja (Massif du Puigmal, Pyrénées-Orientales) en est une 
bonne illustration. 


Pula (1982) a pu montrer, par une analyse fine des structures de la végétation, 
que l'exploitation brutale de certaines forêts de Pin à crochets d'altitude ou, plus simple- 
ment, le vieillissement des peuplements ou les chablis, créaient des brèches dans le 
couvert arboré conduisant localement à un changement de statut phytosociologique de 
communautés relevant initialement de la classe des Vaccinio-Piceetea vers des peuple- 
ments appartenant à la classe des Pino-Juniperetea. Dans le cas où des facteurs trau- 
matisants aigús (coupes, chablis) n'entrent pas en scène, le vieillissement des futaies, 
sous lesquelles les jeunes classes d'âge de l'essence dominante sont pour ainsi dire 
inexistantes, s'accompagne d'un éclaircissement du couvert dont profitent, pour 
s'installer et gagner en extension, des espèces telles que Juniperus communis, Cytisus 
purgans, Calluna vulgaris, Festuca gautieri. Sur un sol désormais moins protégé contre 
les agressions climatiques s'installe un certain état érosif, plus propice à la régénération 
des Pins. Le couvert se refermant, les Végétaux héliophiles disparaissent et les espèces 
plus sciaphiles reprennent, pour un temps, possession du sous-bois. La succession est 
ici cyclique. On notera que cet enchaînement naturel d'états de succession trouve loca- 
lement un excellent catalyseur, en l'occurrence l'Armillaire dont l'agression dévastatrice 
est généralement suivie (du moins localement) d'une régénération rapide des peuple- 
ments forestiers (DURRIEU & al., 1985). 


ll existe cependant des cas où il est difficile de se prononcer sur la signification 
qu'il convient d'accorder à un enchainement d'états permettant de penser à un proces- 
sus de succession. Nous avons pu, dans les Pyrénées-Orientales (Mont Coronat, Vallée 
du Galbe), attribuer à certains faciès de hétraie la signification d'étape intermédiaire sur 
la voie du retour vers la sapinière. I| est vrai que le feuillu ne bénéficie pas dans ce sec- 
teur de la chaîne, en raison de la (relative) sécheresse atmosphérique qui y règne, de 
conditions aussi favorables que dans les secteurs plus occidentaux situés au-delà de la 
haute Ariège. 
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Les diagrammes polliniques ont montré, quelque soit le secteur pyrénéen envi- 
sagé, que, chaque fois que l'homme est intervenu brutalement sur la forêt avant de lais- 
ser ensuite à celle-ci le temps de se reconstituer, la représentation des pollens de Hêtre 
dans les spectres allait en augmentant, au détriment des pollens de sapin. Le Hêtre, de 
nos jours, présente une extension considérable sur le revers nord des Pyrénées et la hê- 
traie occupe bien des sites qui furent autrefois le domaine de la sapinière. Toutefois, rien 
ne permet aujourd'hui de prévoir une réinstallation de la forêt de résineux sur un territoire 
où l'action humaine a considérablement favorisé, dans un contexte climatique lui conve- 
nant parfaitement, une essence sociale concurrentiellement agressive. Dans certains 
secteurs situés à l'Ouest de la vallée de l'Ariège, la succession naturelle de la hêtraie 
vers la sapinière, possible dans la partie orientale de la chaîne, parait aujourd'hui impro- 
bable. A un état de succession possible s'est substitué un état de fait irréversible: un 
phénomène de substitution. 


SUBSTITUTIONS 


ll découle des lignes qui précèdent qu'un mécanisme de substitution conduit à 
l'installation sur un emplacement donné, selon un mode irréversible, d'une végétation po- 
tentielle différente de la végétation climacique ayant pu y exister préalablement. 


De tels phénomènes sont aujourd'hui bien connus dans les espaces forestiers où 
les palynologues ont pu tracer l'évolution paléosylvatique de l'Europe occidentale en 
s'appuyant sur eux. L'enchainement classique des périodes dites "boréale", "atlantique", 
sub-boréale" repose essentiellement sur des substitutions de "types" forestiers imputa- 
bles à des variations d'ordre climatique, la transition "sub-boréal"-"sub-altantique" pa- 
raissant pour sa part plus imputable à l'intensification de la pression humaine sur le milieu 
forestier. 


Dans les espaces supraforestiers, l'homme n'est pas intervenu (ou n' intervient 
pas) d'une façon aussi intensive et durable (bien qu'il ne faille pas sous-estimer les effets 
du pastoralisme) sur les écosystèmes. Mais, qu'une lente ou brutale modification des 
conditions climatiques (réduction de la durée de la période d'enneigement, modifiant les 
caractères mésologiques de la station, diminuant ainsi la masse d'eau emprisonnée dans 
les congéres d'un haut de versant et réduisant le potentiel d'imbibition des formations 
superficielles et limitant l'intensité des processus périglaciaires en contrebas du front de 
fusion) survienne, alors les conditions de maintien de la végétation climacique stationne- 
lle sont modifiées avec, pour corollaire, une modification qualitative et quantitative de la 
combinaison des espèces cobiotiques. On entre dans un processus de substitution. 


Les dynamiques substitutives sont à l'heure actuelle le fait majeur de l'évolution 
de la végétation sur les hautes surfaces planes oriento-pyrénéennes et sur certains ver- 
sants qui les sous-tendent. De nombreux travaux ont fait le point sur la question (A. Bau- 
dière, Th. Gauquelin, L. Serve, G. Soutadé) dont nous ne reprendrons ici de façon 
synthétique que les résultats les plus marquants. 


Les résultats obtenus par les différents auteurs tendent à accréditer l'idée que l'on 
est entré dans une période de notre histoire où l'assèchement gagne les sommets. Ce 
fait serait le prolongement vers le Nord d'un processus d'aridification dont les manifesta- 
tions les plus tangibles commenceraient à être perceptibles dans les milieux les plus 
sensibles, c'est-à-dire dans les espaces supraforestiers, lá où, précisément, les défi- 
ciences hydriques ne sont pas susceptibles d'être compensées par des apports en pro- 
venance des chateaux-d'eau que représentent de façon quasi-automatique les reliefs si- 
tués en amont. 


ll existe plusieurs façons de percevoir la réalité du phénomène. L'une d'entre elles 
repose sur la prise en considération des relations existant entre la végétation et son 
support. Celles-ci peuvent être schématiquement résumées comme suit: 1) La végéta- 
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tion crée le modelé qui la supporte; 2) Le végétal et le minéral sont associés á parts 
(sub)égales dans la genèse du modelé; 3) La végétation n'intervient nullement dans la 
genése de son support dont elle ne peut, tout au plus, que permettre de déceler certaines 
nuances; 4) La végétation colonisatrice d'un modelé est très différente de celle qui l'a 
édifié ou qui a contribué à son édification. C'est ce dernier point qui va retenir ici notre at- 
tention. 


Le cas de figure 4 rend compte, lorsque l'on posséde la connaissance de la 
genèse de la forme, de la distance écologique séparant actuellement la végétation colo- 
nisatrice de la végétation édificatrice et donc de la nature de la (des) substitution(s) qui 
s'est (se sont) opérée(s) depuis la mise en place du modelé. La prise en compte des rela- 
tions végétation/modelé support est ici indispensable pour raisonner sur des certitudes. 


Ainsi, dans les hautes vallées pyrénéennes, l'édification de loupes de solifluxion 
entravée est avant tout le fait de communautés hygrophiles au sein desquelles Carex ni- 
gra et Ranunculus angustifolius jouent le rôle majeur. Dès que le bourrelet de solifluxion 
prend forme et que son relief s'accentue, la colonisation et l'armature du dôme sont le fait 
de Trifolium alpinum, Nardus stricta ne commençant à apparaître que lorsque la forme est 
suffisamment développée et que l'imbibition de la matière organique morte ne représente 
plus un obstacle aux processus d'humification. Or, la colonisation de tels modelés, dont 
la genèse est maintenant bien connue, par une forme de végétation telle une pelouse 
mésophile à Festuca supina où une lande rase à Loiseleuria procumbens, est révélateur 
d'un phénomène d' assèchement caractérisé. La substitution est ici irréversible. 


Les phénomènes de substitution les plus remarquables et les plus facilement ob- 
servables s'observent sur les hautes surfaces planes qui sont certainement les morp- 
hostructures les plus représentatives de la partie orientale de la chaîne. Les auteurs 
précités ont pu montrer que sur ces hautes surfaces, demeurées à l'écart du récurage 
glaciaire et ayant conservé leur revêtement d'altérites, la nature pétrographique du 
matériau support était l'élément catalyseur induisant le type de substitution observée: La 
régradation par gélidéflation sur les modelés sculptés sur des roches grenues, la ré- 
gression par ostiolosation sur les modelés taillés dans les roches schisteuses. 


Les teneurs en carbone organique et l'allure caractéristique des profils carbonés 
réalisés dans divers cas de figure rendent compte de la manière la plus irréfutable de 
l'ancienne colonisation végétale des plas: sur des surfaces pratiquement dénudées, les 
teneurs en carbone mesurées ne peuvent en aucune manière avoir été générées par la 
végétation actuelle et l'allure désordonnée du profil carboné témoigne de la cryoturbation 
qui sévit sur le site. 


Ainsi, sur le Pla de Gorra-Blanc (Massif du Puigmal, 2.500 m), sur roche schis- 
teuse, la phase actuelle de régression des pelouses a eu pour point de départ la pénétra- 
tion profonde du gel à travers le manteau des rhizosphères et la mise en mouvement des 
altérites à haute capacité de rétention en eau. Lors des phases de dégel profond, le gon- 
flement de la matrice fine a entrainé la formation de dômes qui, à la longue, ont fait extru- 
sion dans la couverture herbacée. || faut donc admettre qu'entre le moment où 
l'enherbement avait recouvert les plas et la phase actuelle de disparition de la couverture 
herbacée, les conditions climatiques ont changé, l'agression profonde du gel n'ayant pu 
se manifester que dans la mesure où une épaisse couverture de neige ne faisait plus 
obstacle à sa pénétration. Sur des aires minérales désormais cryoturbées, à la pelouse à 
Festuca airoides s'est substituée une végétation en piquetée dominée par Ranunculus 
parnassifolius et Minuartia recurva. 


Plus haut en altitude (Pla du Touzal-Colomé, 2.800 m), des phénomènes similaires 
ont provoqué la substitution de la pelouse fermée à Carex curvula par une végétation en 
piqueté où dominent les chaméphytes en coussinet (Minuartia recurva, Silene acaulis, 
Minuartia sedoides, Saxifraga moschata). 
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Ailleurs, sur les plas granodioritique du Roc d'Aude (2.300 m) ou gabbrodioritique 
du Madrès (2.500 m), la pelouse compacte initiale à Festuca airoides présente fréquem- 
ment des facies rubannés dans les secteurs les plus exposés à l'agression de la tramon- 
tane. Là encore, dans les secteurs dénudés, les profils carbonés révèlent l'existence 
d'une colonisation passée par une végétation hautement humigène et les taux observés 
dans les profils réalisés hors pelouses sont sensiblement les mêmes que ceux notés 
pour les niveaux correspondants (compte-tenu de l'ampleur du décrochement) sous pe- 
louse compacte. À la pelouse compacte s'est substituée une véritable pelouse écorchée 
ou rubannée dont les lambeaux ne cessent de se résorber sous les effets conjugués de 
la déstructuration du sol par le gel et de la déflation. Ici comme ailleurs, mais par des 
voies différentes, le temps des pelouses est désormais révolu. La substitution est irré- 
versible. 


Contrairement aux successions qui, à des vitesses variables selon les cas, font 
figure d'évolution progressive logique dans les limites d'un cadre climatique défini et dont 
le déterminisme est uniquement fonction des stratégies développées par les organismes 
co-biotiques et des modifications progressives que ceux-ci introduisent lentement dans 
le milieu, /es substitutions ont leur origine dans le changement durable, dans un sens dé- 
terminé, de facteurs extérieurs à la phytocénose excluant toute possibilité de retour à 
l'état initial. 


La majeure partie des substitutions que l'on peut percevoir dans les Pyrénées ca- 
talanes sont, comme nous l'avons vu, liées à la diminution de l'enneigement hivernal. 
Substitution des pelouses orophiles insuffisamment protégées par le manteau neigeux 
par des pelouses écorchées ou des groupements de chaméphytes en coussinet sur les 
plas d'altitude, substitution de la pelouse compacte à Kobresia caricina par une pelouse 
écorchée à Helictotrichum sedenense, substitution des communautés chionophiles à 
Senecio leucophyllus par des gradins de cryoturbation à Festuca eskia du fait de la dimi- 
nution de la durée d'enneigement, substitution de communautés hygrophiles de bas de 
versant par des communautés mésophiles du fait de la réduction de l'inféro-flux en pro- 
venance de l'amont, sont autant de réponses convergentes de multiples facettes du ta- 
pis végétal face à un même phénomène. 


On insistera encore sur le fait que les changements se situent seulement dans le 
temps, les variations spatiales n'ayant pas encore été abordées. Celles-ci sont par con- 
tre nettement perceptibles au niveau des écotones. 


ÉCOTONES 


Par écotone, on entend définir un enchaînement progressif de milieux et des 
végétations qui leurs sont associées l'un long d'un gradient paramétrique à coéfficient 
d'atténuation plus ou moins accentué. La notion d'écotone repose en premier lieu sur une 
perception spatiale des faits. L'étude des écotones peut être abordée de deux façons: 
statique, en analysant la nature des relations qui conduisent au passage progressif d'un 
facies au facies juxtaposé; dynamique, en envisageant les possibles déplacements 
spatiaux de l'écotone dans le temps, c'est-à-dire en complétant de façon ponctuelle la 
nature des transformations susceptibles de se manifester et qui relèvent, selon les cas, 
d'un mécanisme de succession où de substitution. 


Dans les milieux de montagne, les principaux gradients observés concernent le 
degré d'imbibition ou d'humectation du substrat avec le passage latéral progressif du 
domaine des communautés hygrophiles à celui des pelouses mésohygrophiles et éven- 
tuellement mésoxérophiles encadrantes et la durée de la période d'enneigement avec 
passage insensible du domaine des communautés chionophiles à celui des pelouses en- 
cadrantes à déneigement thermique ou répétitif, 
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Du point de vue purement statique, l'intérêt d'un écotone est de permettre de bien 
cerner, dans des conditions de concurrence interspécifique déterminées, l'amplitude de 
tolérance d'une population vis-à-vis de tel ou tel paramètre mésologique. Ainsi, certaines 
populations pyrénéennes de Ranunculus pyrenaeus subsp. pyrenaeus du Ranunculo- 
Festucetum eskiae s'inscrivent-elles dans une tranche territoriale limitée à l'aval par les 
communautés hygrophiles à mésohygrophiles des Scheuchzerio-Caricetea nigrae et à 
l'amont par les communautés xéro-chionophiles gradinisées du Campanulo-Festucetum 
eskiae. 


Nous ne reviendrons pas ici sur les “zonations” observées autour des combes à 
neige ou sur les "auréoles concentriques” qui entourent les étangs en voie 
d'asséchement. Envisagées d'un point de vue statique, les unes comme les autres re- 
présentent des écotones bien caractérisés, au même titre d'ailleurs que certains passa- 
ges latéraux de la pelouse à l'éboulis. L'interprétation dynamique de ces enchaînements 
peut, par contre, être plus délicate. 


Nombreux sont en effet les auteurs qui ont vu dans ces écotones une suite chro- 
nologique de facies devant inéluctablement s'enchaîner les uns aux autres dans un sens 
déterminé. Autrement dit, l'observation spatiale de l'écotone permettrait la visualisation 
instantanée de l'ensemble des successions qui sont théoriquement possibles dans le 
temps en un point donné. Il est certes aisé d'admettre que la lente accumulation de ma- 
tière organique produite par une végétation aquatique pourra conduire à la longue à 
l'édification d'un substratum qui rapprochera de plus en plus le niveau d'enracinement de 
la surface du plan d'eau, prélude à son exondation définitive et à l'implantation de végé- 
taux moins spécialisés générateurs d'humus en milieu désormais terrestre et qui, au fur 
et à mesure que le sol s'édifiera, seront de moins en moins dépendants de la nappe. Le 
schéma est trop classique pour qu'on s'y attarde. 


Le passage latéral d'un éboulis à végétation clairsemée à la pelouse encadrante a 
presque toujours été perçu comme celui du passage d'une végétation pionnière à la 
végétation stabilisée proche de ce que l'on convenait d'appeler le “climax stationnel” lo- 
cal. Si, dans le cas présent, l'écotone est une réalité spatiale, l'interprétation dynamique 
de cette réalité peut être largement sujette à caution. Le point de vue classique consiste 
à considérer l'emprise progressive de la pelouse sur le milieu minéral par le truchement de 
végétaux dits stabilisateurs et l'on parle alors à juste titre de succession. Mais il existe 
pourtant des cas, dans la chaîne pyrénéenne, bien plus fréquents que le précédent, où la 
modification de certains paramètres mésoclimatiques a eu pour conséquence de déclen- 
cher la mise en oeuvre de processus érosifs et le passage latéral observé ne traduit pas 
un état de succession vers un stade "climacique”, mais un phénomène inverse de 
substitution, irréversible dans les circonstances présentes, allant dans le sens de 
l'emprise du minéral sur un milieu autrefois humifère. 


De même, la "zonation” écotonale observée autour des combes à neige corres- 
pond à un état momentané des relations de réciprocité entre les constituants de la végé- 
tation dans laquelle les phytosociologues ont cru pouvoir décrire diverses associations. 
ll n'est pas dans notre intention d'émettre ici une quelconque réserve envers les tenants 
d'une discipline qui a considérablement contribué à la connaissance de la végétation, 
mais force est cependant de reconnaître que si les combinaisons d'espèces sont diffé- 
rentes aux deux extrémités de la caténa, l'homme de science s'est alors trouvé dans 
l'obligation de créer des coupures lá où la nature n'en avait pas mises. 


Un dernier cas enfin méritant de retenir particulièrement l'attention est celui de 
l'écotone transforestier d'altitude au travers duquel s'effectue le passage du milieu ar- 
boré au paysage sans arbre. || serait trop long d'entrer ici dans des développements au 
sujet de milieux souvent fortement, mais surtout différentiellement, marqués par 
l'influence humaine. Là encore l'approche doit être menée avec une extrême prudence et 
la description statique du phénomène écotone ne doit céder la place à son interprétation 
dynamique que dans la mesure où toute la lumière aura été faite sur l'histoire. 
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Finalement, l'interprétation dynamique du phénomène écotone ne peut déboucher 
sur des conclusions susceptibles de s'approcher de la vérité que dans la mesure où 
l'observateur aura perçu le sens réel du déplacement de l'écotone. Car, en fin de compte, 
pour l'observation d'une réalité spatiale, trois interprétations sont envisageables: celle 
de l'équilibre écotonique, celle de la succession, celle de la substitution. 


SYSTÈMES PHYTOMORPHOGÉNÉTIQUES 


Cette notion, d'introduction relativement récente (BAUDIÈRE & SOUTADÉ, 1986), 
peut être défini comme un enchaînement spatial de modelés de détails et des commu- 
nautés végétales associées le long duquel s'effectuent encore ou se sont effectués des 
transfers de matière et au sein duquel tout changement affectant (ou ayant affecté) de 
manière sensible le fonctionnement d'un compartiment du système a (ou a eu) des inci- 
dences sur l'ensemble des composantes dépendantes. 


L'analyse d'un système phytomorphogénétique implique nécessairement la con- 
. naissance des relations de réciprocité existant (ou ayant existé) entre la végétation et 
son modelé support. Trois types de relations sont fondamentalement possibles (SOUTADÉ 
& BAUDIÈRE, 1970): la végétation crée le modelé, végétal et minéral sont étroitement as- 
sociés dans la création du modelé, le végétal n'intervient en rien dans la genèse du mo- 
delé et ne peut tout plus qu'en révéler certaines nuances. 


Les modelés, facilement identifiables dans le cadre de la montagne et correspon- 
dant au premier cas de figure peuvent être encore fonctionnels ou peuvent seulement ne 
représenter que les témoignages de formes autrefois fonctionnelles faisant désormais fi- 
gure d'héritages. Dans ce dernier cas, la végétation colonisatrice est souvent très diffé- 
rente de la végétation édificatrice et la “distance écologique” qui sépare le type de colo- 
nisation actuel du type édificateur rend compte ponctuellement de l'ampleur des chan- 
gements qui ont pu se produire depuis la mise en place de la forme. 


Ainsi, la connaissance exacte des relations végétation-modelé au niveau de cha- 
cune des unités physionomiques élémentaires permet, en quelque point que ce soit, de 
faire la part des mécanismes actuellement fonctionnels et des structures héritées et 
permet ainsi d'approcher, voire d'appréhender, les causes qui sont (ou qui ont été) à 
l'origine du dysfonctionnement de l'ensemble ou de telle ou telle de ses composantes. 


Ainsi, dans les Pyrénées méditerranéennes, les grandes unités structurales se 
présentent souvent sous la forme de hautes surfaces planes sous-tendues par des ver- 
sants plus ou moins abrupts présentant des dénivellations de plusieurs centaines de 
mètres. En hiver, ces hautes surfaces planes sont d'immenses collecteurs de neige qui, 
redistribuée par les vents dominants de Nord-Ouest, s'accumule ensuite dans 
d'immenses congères sur les parties amont des versants exposés au Sud et au Sud-Est. 
Sur ces hauts de versants bien ensoleillés, la fonte précoce de la frange aval des congè- 
res, rechargées après chaque épisode neigeux, entretient une humectation permanente 
des formations superficielles durant une période de l’année où les cycles thermiques 
nycthéméraux oscillent de part et d'autre du point de gel. Les changements répétitifs de 
l'état physique de l'eau dans le sol commandent une dynamique périglaciaire intense à 
l'aval du front de fusion dont ne parviennent à s'accomoder que quelques espèces so- 
ciales (Festuca sp. plur.) hautement spécialisées capables en outre de supporter la pé- 
riode de sécheresse estivale qui, par ailleurs, n'autorise pas le développement d'une pe- 
louse à haut degré de recouvrement. La végétation associée à ces milieux présente une 
physionomie en guirlande façonnée par la cryoturbation et la gélifluxion selon le principe 
du trinóme dynamique (SOUTADÉ & BAUDIÈRE, 1970). 


La réalimentation périodique du noyau de la congère en matériau neigeux a pour 
effet d'allonger de façon notable par rapport aux secteurs environnants la durée de la pé- 
riode d'enneigement qui se: poursuit souvent jusqu'au coeur de l'été, en une période où 
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les gelées nocturnes ont cessé depuis longtemps déjà ou ne se manifestent que de 
façon épisodique, sans avoir d'action contraignante sur le milieu édaphique. La végéta- 
tion colonisatrice est alors composée de végétaux chionophiles susceptibles de réaliser 
la totalité de leur cycle biologique en profitant de la briéveté du court été alpin. 


Sous les congéres se produisent des dissolutions et des évacuations fluidales ou 
solifluidales et les matériaux solubilisés percolent à travers les formations superficielles 
des versants, engraissant ou simplement alimentant au niveau de leur restitution en bas 
de versant des systèmes de loupes de solifluxion entravée dont le fonctionnement, es- 
sentiellement post-nival, est assujetti à cet apport. En aval encore, les suintements is- 
sus des loupes entretiennent l'humidité édaphique indispensable au développement des 
pelouses hygrophiles avant de se rassembler dans des collecteurs le long desquels se 
développent de façon linéaire des communautés inféodées à la présence de l'eau et qui 
s'évacuent dans les étangs. 


Le système phytomorphogenétique est donc constitué d'une suite de comparti- 
ments bien individualisés reliés les uns aux autres par des facettes d'écotones. Le rac- 
cordement de la surface plane au versant se fait par une série de "macrobanquettes” 
(SOUTADÉ, 1978) de cryoplanation qui tamponnent les effets de l'érosion remontante due 
à l'agression de la congère sur le haut du versant. Le passage des communautés chio- 
nophiles aux groupements gradinisés se fait par une zone de transition où 
s'interpénétrent de façon progressive les représentants des deux formes de végétation. 
Le passage vers l'aval des groupements en gradins à la pelouse compacte, correspon- 
dant à un seuil morphologique de moindre agression du gel, se fait également peu à peu. 
Tout à fait en aval enfin, les groupements hygrophiles à Carex nigra et Ranunculus an- 
gustifolius passent latéralement à des facies de pelouses mésohygrophiles à Carex nigra 
et Nardus stricta puis Nardus stricta et Gentiana pyrenaica avant de se fondre dans le 
domaine des pelouses mésophiles à Nardus stricta et Trifolium alpinum. 


Communautés phytocénologiquement définies et secteurs d'écotones abondam- 
ment pourvus en transgressives des communautés limitantes s'enchainent donc de 
façon logique le long du système phytomorphogenétique. Mais un tel système ne doit pas 
être perçu de façon simplement linéaire: il présente une extension aréale plus ou moins 
développée de part et d'autre de la ligne théorique de plus grande pente affectant le ver- 
sant. Cette extension aréale est fonction des composantes géomorphologiques majeu- 
res du versant et de la surface plane qui lui est associé en amont. 


La cartographie à très grande échelle des microformes rencontrées et des formes 
de végétations associées doit permettre, connaissant le mode initial des relations végé- 
tation-modelé, de faire la distinction entre les diptyques végétation-modelé encore fonc- 
tionnels et les modelés hérités sur lesquels la végétation actuelle peut être interprétée 
comme représentant un facies de succession ou de substitution. 


Dans un tel contexte, une diminution de la fréquence et de l'intensité des précipi- 
tations nivales auront pour double conséquence directe une moindre protection des pe- 
louses sommitales et de leurs formations superficielles contre la cryergie et une réduc- 
tion du volume neigeux redistribué dans les congéres des hauts de versants. ll en résul- 
tera, sur les hautes surfaces planes, une phase de régression des pelouses selon des 
modalités déjà explicitées et, sur les versants, un relèvement altitudinal du front de fu- 
sion de la congère en période de gel nocturne et donc une “remontée” des gradins à Fétu- 
ques sur l'emplacement des groupements chionophiles avec déplacement per ascensum 
de l'écotone associé. De même, vers l'aval, la diminution de l'inféroflux restitué ne sera 
plus en mesure d'entretenir l'humectation estivale de l'ensemble des systèmes de loupes 
de solifluxion et de la totalité des aires hygrophiles. Les modelés de solifluxion périphéri- 
ques cesseront d'être fonctionnels et seront affectés de fentes transversales de retrait 
tandis que leur végétation édificatrice sera substituée par une végétation secondaire de 
caractère mésophile, voire même xérophile. En outre, en aval des systèmes de loupes, 
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les assèchements marginaux conduiront à la substitution des pelouses des Caricetea ni- 
grae par celles des Selino-Nardetea. 


Ainsi, la régression des pelouses sommitales, la remontée des guirlandes de Fé- 
tuques, les cicatrices d'assèchement affectant les modelés convexes de bas de versant 
et le déplacement de l'écotone cariçaie-nardaie en direction de la nardaie ne sont, à 
différents niveaux de rupture de l'équilibre végétal-minéral, que des variantes de la 
transcription biologique d'un même phénomène: les bas de versants enregistrent, mais 
d'une manière différente, la diminution des précipitations nivales sur les “plas”. 


On voit donc que dans un système phytomorphogenétique, toute modification af- 
fectant l'une des composantes de l'enchaînement a des répercussions inéluctables sur 
les composantes développées en aval. Il est évident que l'on peut prévoir, connaissant 
la nature des relations végétation-modelé, en fonction de l’état actuel atteint, la marge 
d'évolution encore possible dans les différents compartiments du système. 


Il a été ainsi prouvé que sur les Pyrénées méditerranéennes le temps des pelou- 
ses était désormais révolu et que l'oroméditerranéisation gagnait les sommets. Or, les 
schémas qui ont pu être établis pour les Pyrénées méditerranéennes où presque tous les 
systèmes phytomorphogenétiques sont actuellement “actifs”, malgré des indices de ré- 
gression évidents, se retrouvent en “in de parcours” sur la Sierra Nevada bétique où ils 
sont actuellement sénescents mais où ils constituent le trait d'union avec les systèmes 
"éteints” des chaînes atlasiques où les modelés résiduels sont des vestiges complète- 
ment oroméditerranéisés. On se trouve là en présence d'un phénomène 
d'oroméditerranéisation à gradient d'atténuation septentrional affectant les hautes mon- 
tagnes du pourtour du bassin méditerranéen occidental, gagnant actuellement vers le 
Nord et qui constitue peut-être le pendant septentrional de la progression méridionale du 
désert aux dépens du sahel. 


L'approche des systèmes phytomorphogenétiques requiert la complémentarité du 
géomorphologue et du botaniste: la connaissance de la composition floristique et de la 
dynamique des phytocénoses est une nécessité, celle des processus géomorphologi- 
ques également et, comme l'un de nous (A.B.) l'écrivait déjà voici quelques années 
(BAUDIÈRE & SOUTADÉ, 1985): “Cependant [...] la juxtadisciplinarité ne suffit plus: le géo- 
morphologue doit devenir botaniste et le botaniste se faire géomorphologue. C'est aussi 
une condition pour que, dans les milieux de montagne, l'une et l'autre des deux discipli- 
nes cessent d'être purement descriptives pour se fondre en une seule qui pourrait, à dé- 
faut d'être explicative, avoir l'ambition d'être au moins interprétative”. 


CONCLUSION 


Nous avons tenté, dans les pages qui précèdent, de préciser le sens que recouv- 
raient certains termes du vocabulaire phytogéographique prenant en compte les deux 
variables qui canalisent les fluctuations des phénomènes vitaux: l'espace et le temps. 


Les notions de succession et de substitution impliquent une modification des pa- 
ramètres floristiques (et éventuellement structuraux) des communautés en un lieu 
donné. Seule, dans le dyptique considéré, la variable temps est ici en cause, les autres 
variables associées relevant directement du domaine végétal. Lors d'une succession, 
l'aboutissement prévisible des étapes chronologiques s'inscrit à l'intérieur d'un cadre 
morphoclimatique déterminé et tend vers la végétation présumée climacique ou potentie- 
lle telle qu’elle peut être perçue à travers la notion de série de végétation. La succession 
peut être le résultat d'une lente évolution progressive tendant vers l'état d'équilibre ou 
d'une restructuration rapide du patrimoine végétal après une action traumatisante. A 
l'inverse, la notion de substitution implique l'irréversibilité du phénomène biologique par 
rapport à l'état antérieur et se situe donc dans un contexte dynamique impliquant la 
modification d'un paramètre mésologique majeur. 
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La notion d'écotone est une notion qui privilégie la composante spatiale du phé- 
noméne étudié. L'écotone est une réalité spatiale parfaitement circonscrite exigeant la 
présence d'un gradient et dont l'analyse descriptive est théoriquement aisée dans la me- 
sure où l'on dispose d'une connaissance systématique suffisante au service de métho- 
des appropriées (transect de Parker, méthodes des quadrats juxtaposés ou des qua- 
drats chevauchants). Néanmoins des indicateurs peuvent exister et suggérer alors l'idée 
d'un déplacement de l'écotone en direction de l’une ou l'autre structure “parentale”. Con- 
sidéré sous l'angle dynamique, le déplacement d'un écotone peut, en un point donné du 
gradient, être interprété selon les cas comme une succession ou une substitution. 


Le concept de système phytomorphogenétique permet d'appréhender l'ensemble 
des processus évolutifs actuels agissant sur un enchaînement structuré de milieux 
(dimention spatiale) et déterminant les vitesses respectives de transformation (dimention 
temporelle) des peuplements associés. Les formes héritées rendent compte des paléo- 
conditions de mise en place et la dysharmonie entre la forme héritée et sa colonisation 
végétale actuelle est révélatrice des perturbations stationnelles survenues depuis la 
mise en place de la forme. Il est possible de prévoir, en fonction de l'état actuel acquis, la 
marge d'évolution encore disponible et de localiser l'emplacement des populations pré- 
sumées relictuelles. Des successions ou des substitutions peuvent se produire de façon 
synchrone dans les différents compartiments tandis que les compartiments voisins sont 
reliés par des écotones qui sont sujets à des déplacements conformes au sens général 
de l'évolution du système. 
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